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論文内容の要旨
自然生態系において食物網が多くの種から構成されているメカニズムの解明は、生態学における重要なテ
ーマとなってきた。 May (1972) が単純な数理モデ、ルによって、複雑な食物網ほど局所安定性が低下すること
を示して以来、この理論研究と、多くの相互作用する種からなる複雑な食物網が自然界では安定に存在でき
ている現実との間のギャップを埋めようと多くの研究がなされてきた。従来の多くの研究は、食物網におけ
る捕食一被食相互作用の強さやパターンは固定的であると仮定してきた。しかしながら、実際には、捕食者の
餌利用形質や被食者の被食防御形質の進化により、捕食-被食相互作用の強さやパターンは変化する。近年、
このことが捕食一被食系の動態や食物網の安定性に影響を与えていることがわかってきた。実験研究では、被
食者の防御形質の進化(遺伝子頻度の変化)が捕食一被食系の個体群動態のサイクルに影響を与えることが示
されている。理論研究では、捕食者の餌利用形質や被食者の防御形質の適応的変化が食物網を安定化するこ
とが示されている。この適応的捕食のモデ、ルで、は、捕食者が十分な速さで最適な餌利用をすることが可能で
あり、これにより食物網の柔軟性が生み出される。この場合、潜在的に利用可能な餌が多いほど、捕食者の
適応的捕食が可能となるため、複雑な食物網ほど安定になることが示されている。しかしながらこれらの理
論研究は、遺伝的浮動、適切な突然変異率、交配などの明確な集団遺伝学的プロセスを仮定していない。そ
のため、これらのモデ、ルの適応的な変化は、進化だけでなく表現型可塑性によって起きている可能性も含む。
適切な進化プロセスにおいては、自然選択による進化だけでなく、適応への様々な制約(遺伝的浮動や遺伝
的変異の不足による適応的でない変化)も考慮する必要がある。
そこで本研究では まず、捕食者の餌利用形質の進化について明確な集団遺伝学的プロセスを仮定した、
捕食者のみ個体ベースのシミュレーションによって、捕食者の餌利用形質の進化は食物網の安定性にどのよ
うな影響を与えるのか、また複雑な食物網ほど安定になるのかについて調べた。ここで、食物網の安定性と
は、ある時間存続した種数の割合、食物網の複雑性とは初期の種数と結合度を指す。捕食者は 2倍体で有性
生殖を行う。捕食者個体が 1 種の被食者を食べるかどうかは 1 遺伝子座によって決まっている。初期状態で
は、集団中の遺伝子は固定している。そのため、突然変異が生じることで捕食者の餌利用のパターンが変化
し、遺伝子頻度の変化は食物網構造の変化を引き起こすことになる。
その結果、捕食者の餌利用形質の進化は、捕食者が新たな餌を食べるような進化が起こりやすい場合には、
食物網を不安定化した。捕食者がある餌を食べなくなるような進化が起こりやすい場合には、単純な食物網
では、捕食者の進化は食物網を不安定化したが、複雑な食物網では、有意で、はなかったものの安定化する効
果があると考えられた。また、複雑な食物網ほど不安定となった。捕食者が新たな餌を食べるような進化の
場合は、進化が起こった種のみ競争に勝ち、進化しなかった別の種の競争排除を引き起こしたと考えられる。
捕食者がある餌を食べなくなるような進化の場合は、競争があまり強くないと考えられる単純な食物網では、
利用し続ける餌への捕食圧を強くすると考えられ、その餌を食べていた別の捕食者の絶滅を引き起こすと考
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えられる。一方で、競争が5郎、と考えられる複雑な食物網では、捕食者の進化は競争を弱めることにより食
物網を安定化したと考えられる。本研究では、明確な進化プロセスを考慮、した捕食者の餌利用形質の進化は、
適応的捕食の場合とは異なり、複雑な食物網を安定化する効果をもたないことが明らかとなった。そして、
適応的捕食の場合に食物網を安定化するのは、進化ではなく、表現型可塑性などの別のメカニズムで、あるこ
とが示唆された。
さらに、従来の多くの食物網動態の研究は、単一の局所群集を想定していたが、実際の群集はしばしばメ
タ群集構造をとっており、局所群集間で種や個体、遺伝子の移出入が起こっている。このメタ群集における
局所群集聞の移動分散は、捕食ー被食相互作用が進化する食物網の安定性に影響を与えることが予想、される。
これまでに、生態学的・進化的モデ、ルによって、捕食一被食系は中程度の移動分散率のときに安定化すること、
競争系と少数種の食物網では α 多様性(局所群集内の種数)が中程度の移動分散率のときに最大となること、
γ 多様性(メタ群集全体の種数)は移動分散とともに低下することが示されている。これらの中で、移動分
散の生態学的効果としては、低移動分散率では、レスキュー効果により絶滅に瀕していた種の個体数を回復
させるが、高移動分散率では、メタ群集全体の均質化によりレスキュー効果が働かなくなり、競争系ではメ
タ群集全体として競争に優位な種が優占するようになることが知られている。移動分散の進化的効果として
は、適応的な変異が移入してくることによる遺伝的レスキュー効果や、競争系では不適応な変異の移入によ
り競争優位種の競争力が低下し、競争劣位種の生存が可能になることなどが知られている。複雑な間接効果
があるとされる多種の食物網においては、移動分散は食物網の安定性にどのような影響を与えるのだろうか。
また、移動分散が食物網の安定性に与える進化的影響については、被食者の防御形質のみの適応の少数種の
食物網モデルがあるのみである。対抗的な相互作用をする 2 種の各移動分散率には重要な相互作用があると
考えられており、同時に変化する各移動分散率は食物網の安定性に影響を与えうる。この進化的効果につい
ては、共進化系の集団遺伝学的な食物網モデルで、調べる必要がある。
そこで本研究では、次に、メタ群集における局所群集間の移動分散が、植物と植食者が共進化する食物網
の安定性に与える効果について、個体ベースシミュレーションによって調べた。ここでの食物網の安定性と
は、ある時間存続した種数としたが、さらに局所群集内の種数 (α 多様性)、メタ群集全体の種数 (γ 多様性)、
局所群集聞の種数のちがいは多様性)の 3 つの多様性に注目した。また、移動分散が食物網の安定性に与
える進化的効果を、生態学的効果から分離して調べた。そのために、遺伝子流動を含む通常の移動分散のほ
か、遺伝子流動を含まない個体の移出入のみの移動分散を想定した。また、捕食者、被食者とも 2倍体で有
性生殖を行う。被食者は 2種類の二次代謝産物を想定した被食防御形質をもっており、捕食者は被食者のそ
れぞれの形質に対応する解毒酵素を想定した捕食形質をもっている。捕食者は被食者のもつ 2 種類の形質に
対応することができる場合に、その被食者を食べる。捕食者、被食者それぞれどの種も、もち得る形質は同
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じ種類とした。初期状態では、集団中の遺伝子は固定しており、どの被食者、捕食者も形質をもっていない
が、そこに突然変異が生じることで、捕食-被食相互作用のパターンが変化し始めるσ
その結果、植物、植食者の移動分散率が中程度のときに α 多様性は最大となった。移動分散がないときに
は、ごく少数の進化できた種が生存していたのに対し、中程度の移動分散率では、多くの種で進化が可能と
なり生存確率が増大していた。 γ 多様性は移動分散率の増大とともに低下した。。多様性は、移動分散率の
増大とともに低下し、中程度の移動分散率以上で、最低値で一定となった。個体の移出入を除いた遺伝子流
動のみの効果は、低移動分散率では、少数種において進化を促進し、食物網を不安定化したが、高移動分散
率では、多種において同じような進化が引き起こされることで、あるいは進化が妨げられることにより、食
物網が安定化した。これは、低移動分散率では、集団中の遺伝的組成とは異なる適応的な変異が低頻度で移
入してくることにより、少数種でのみ適応進化が可能となり、進化しなかった別の種は競争排除されたと考
えられる。一方で、高移動分散率では、シミュレーション初期には、主に、適応的な変異が高頻度で移入し
てくることにより、多くの種で適応進化が可能となり、競争排除される種が減少したと考えられる。シミュ
レーション中期以降には、集団中の遺伝的組成に近い変異が大量に流入してくることが移住荷重となり、構
成種での進化を抑制し、競争排除が起こりにくくなったと考えられる。本研究により、メタ群集における移
動分散・遺伝子流動は、食物網の安定性に重要な影響を与えることが明らかとなった。
本研究は、明確な集団遺伝学的モデ、ルを用いることによって、進化プロセスにおける適応だけでなく不適
応も表現し、捕食一被食相互作用の進化が食物網の安定性に重要な効果をもっていることを初めて示した。
他の局所群集との間で移動分散がない場合には、捕食一被食相互作用の進化は食物網を不安定化している一方
で、表現型可塑性などによる捕食-被食相互作用の変化は食物網を安定化する効果をもっていることが示唆さ
れた。また、他の局所群集との問で移動分散がある食物網では、移動分散が、特に中程度のときに、食物網
の安定性を促進していることを示した。高移動分散率では、遺伝子流動のみの効果により食物網は安定化し
ていると考えられる。本研究は、自然生態系において複雑な食物網が安定に維持されていることに、遺伝子
流動を含めた捕食ーネ皮食相互作用の進化が関与している可能性を示唆するものである。
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論文審査結果の要旨
食物網の構造・多様性と安定性の問題は生態学における未解決の重要な問題である。この問題に
対して、様々な研究が行われてきたが、進化プロセスが食物網の安定性にどのように影響を及ぼ
すのかについては、ほとんど研究されていない。本研究は、個体ベースモデ、ルによる解析で進化
プロセスがどのように食物網の安定性に影響するかを調べた初めての研究である。本研究で得ら
れた新たな知見は、(1)進化プロセスを考慮した捕食者の餌利用形質の進化は、食物網を不安定化
する効果をもち、種数と結合度が高いほど不安的で、あった。また、これまで適応的捕食が生じる
場合、食物網が安定化することが示唆されていたが、進化的プロセスでは適応的捕食のプロセス
を再現できないことが示唆された。 (2) メタ群集構造を想定した、捕食被食物網の共進化モデル
により、メタ群集における移動分散は特に中程度の移動分散の時、局所群集の共存種数が最大に
なった。これは、主に、個体の移動分散による rescue effect によるもので、あった。遺伝子流動
による進化的な影響によっては、移動分散が中程度のとき、種数は減少し、食物網を不安定化さ
せることが明らかになった。また、移動分散が、ある程度大きいときは、進化的効果によって種
数は増大した。
これまでの進化を考慮、したモデルでは、遺伝的浮動や突然変異率の効果など重要な進化プロセ
スを考慮していなかった。本研究では、重要な進化プロセスをモデ、ル化し、食物網構造の安定性
について研究した最初の研究であり、進化生物学、群集生態学に大きく貢献する。
これらの成果は、山口和香子氏が、自立して研究活動を行うに必要な高度の研究能力と学識を
有することを示している。したがって，山口和香子提出の論文は，博士(生命科学)の博士論文
として合格と認める。
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